Studies on the origin and phylogeny of dogs by Tanabe, Yuichi
3犬の来た道
田名部 雄 一
岐阜大学名誉教授
記念講演要旨
1.家畜の用途とイヌ
現在の家畜の大部分はヒトの歴史から見て比較
的新しい時期に家畜化された｡ヒトが農耕や牧畜
を始めたのは西ユーラシアで11,000-12,000年前
のことである｡ これは農業革命とも呼ばれる｡ こ
の技術開発によって他の動物種と異なり､狩猟や
採集によらない食物獲得ができ､余剰食物を貯え
ることができた｡このため他の動物種ではみられ
ない著しい人口増が可能となった｡
またこのことによってヒトは他の種をおさえ
て､地球の支配者となった｡この頃に家畜化され
たのはヒツジとヤギで､ウシはやや遅れて家畜化
された｡いずれも当初肉を食用とするためであっ
た｡イヌの場合上述の家畜とは異なり､ヒトとイ
ヌの先祖オオカミとの相利共生が起因である｡ 当
初主に他動物 (猛獣)に対する警戒用であったが､
猟をして生きてきたオオカミの習性を利用して狩
猟の助手として使用した｡ この時期は15,000-
20,000年前と推定されている｡ さらに､ヒツジ
ヤギ ウシなど草食反袈動物を飼養するため草を
求めて移動する遊牧が始まると牧羊犬 (牧畜犬の
方がよりよい表現である)としての用途がふえた｡
5,000年前頃には乗用や牽引用に馬の家畜化が始
まった｡この頃ヒトが収穫した穀物をねらうネズ
ミ (マウス ･ラット)を駆除するためネコの家畜
化も始まった｡恐らく6,000年前項､ヒツジを肉
だけでなく毛を苅って衣服用にするのと､ウシ
ヒツジ ヤギが仔をうんだ時出す乳をヒトが飲む
用途も始まった｡一方東ユーラシアの中国では約
10,000年前にブタが肉用として家畜化された｡ま
たユーラシアの乾燥地帯では4,500年前に､主に
役用としてラクダの家畜化が始まった｡
鳥類の家畜化も始まり､古いのは8,000-9,000
年前東南アジアでニワトリが､5,000年にはアヒ
ルが家畜化された｡これらは肉用だけでなく採卵
用にも使われた｡
また近年､自然科学の進歩に伴って､医学生物
学用に小形の実験動物が必要となり､ラット マ
ウス モルモット(テンジクネズミ) ウサギな
どが利用されるようになった｡ イヌも一時実験動
物として利用されたが､感情的な反発もあってそ
の利用は減少している｡ ヒ吊こより近いサルや､
小形に育種されたミニブタなどが代わりに使われ
るようになって来ている｡
以下簡単に主要家畜を用途別に分離すると次の
ようになる (Tanabe,2001)｡
(1)役用家畜およびコンパニオンアニマル
イヌ ネコ ウマ ロバ ウシ スイギュウ
ラクダ
(2)食用家畜
ブタ ウシ ヒツジ ヤギ ニワトリ アヒ
ル
(3)毛用家畜
ヒツジ ヤギ ウサギ
(4)実験用家畜 (実験動物)
マウス ラット モルモット (テンジクネズ
ミ) ウサギ サル
2.オオカミとその家畜化
すでにのべたようにヒトとオオカミ (家畜化さ
れてイヌとなる)との関係は互に利益を共有する
相利共生であった｡この点農業革命以降の家畜化
された家畜との関係はヒトにより多くの利益をも
たらすやや変形的な片利共生である｡
当初オオカミの離乳れした頃の仔を捕らえて養
いヒトになつかせたと考えられる｡ オオカミの社
会生活は比較的近年明らかになったが､一夫一妻
の親と仔 (2歳位までおく)からなる家族生活で
あり (ziemen,1990)､ヒトとの共同生活に順応
Lやすかったと考えられる｡ ヒトはこの共生によ
って多くの利益を得た｡
ヒトは知能がすぐれ､かつ集団で行動するので､
個々としては肉体的に強いとは言えないが､石 ･
槍 ･弓矢などの武器を使うので､大型の肉食猛獣
に対しても十分対抗できる｡ しかし､聴覚や喚覚
はあまり発達していない｡視覚は色覚などすぐれ
ている点もあるが､昼行性の高等霊長類に属する
こともあり夜目がきかない｡また､二足歩行のた
め足も速くない｡
これに対しオオカミは四足歩行のためもあり､
4ヒトよりはるか速 く走 り､動的視覚にすぐれ､夜
目がきく｡ また嘆覚はヒトよりはるか優れ､対象
物により差があるが100万倍から1,000万倍であ
る｡ このためヒトと共生すると警戒用､特に夜の
肉食猛獣の襲撃に対する警戒用として極めて有効
であり､当時ヒトが他の野生動物種と同じように
主要な食物獲得法として使っていた狩猟の助手と
して大変役立った｡オオカミの側でもヒトと一緒
に暮らすことで､食物を確保 (ヒトのあまりのも
のをもらう)でき､かつ大型の肉食猛獣の攻撃か
ら安全を保つことができた｡またこのような過程
でこの両種の間に信頼感ができ真の意味での相利
共生関係が成立した (田名部,1993,2003)0
3.イヌの成立その系統
イヌの祖先の候補とし､イヌと交配が可能でそ
の仔も妊性のある､オオカミ ジャッカル コヨ
ーテがあげられていた｡この内コヨーテは北アメ
リカ大陸にのみ生息している｡ イヌはユーラシア
大陸で成立したと考えられ､イヌの祖先とは考え
にくい｡金色ジャッカルは南アジア､西南アジア､
サハラ以北の北アフリカに生息している｡ またオ
オカミはユーラシア大陸北部と北アメリカ大陸に
住んでいる (Cluton-Brock,1984)｡
近年 ミトコンドリアDNA (mtDNA)の塩基配
列に比較から､イヌとオオカミは互に極めて近 く､
コヨーテは遠く､ジャッカルはさらに遠いことが
わかった (vilaetal,1997;Tsudaetal,1997)｡図
に示 したDNAの系統樹からこの関係はよくわか
り､いろいろなイヌ品種はオオカミと近 く､同じ
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グループ内に混在していることがわかる (Vilaet
al,1999;WayneandVild,2001)｡
オオカミには5亜種 (もっと細かく分けること
もある)がある｡ この内4亜種はユーラシア大陸
に生息 している｡ ヨーロッパオオカミ (Cd〃f∫
lupuslupus)はヨーロッパ大陸に生息し､最も大
きい｡次に大きいのは東アジア (現在はロシアシ
ベリア地方.モンゴル.中国内モンゴル自治区)
に生息 している中国 (チ ョウセン)オオカ ミ
(cantslupuschanco)｡ より小さいインドから西南
アジア (アフガニスタン､イラン､イラク)に生
息しているインドオオカミ (Cantslupuspalipes)
と､最小のアラビアオオカミ (Canislupusarabs)
でこれはアラビア半島からイスラエル.シリアに
かけて生息している｡ 別の亜種アラスカオオカミ
(canislupuspanbasilens)は北アメリカ大陸に生
息しており､体は大きい｡
現在のイヌは､出土する骨の年代から見て､ユ
ーラシア大陸で家畜化され､ヒトの移動に伴って
世界中に拡散 したと考えられる｡ 始めは小形のア
ラビアオオカミとインドオオカミが イヌの祖先で
あることの説が有力であった (clutton-Brock,
1995)0
しかし最近オオカミのいろいろな亜種および世
界各地のイヌ (品種および地方種)のmtDNAの
塩基配列の比較から､イヌの家畜化は､東アジア
で始まり､その祖先は中国オオカミであると考え
られるようになった｡この主な根拠は東アジアの
オオカミやイヌの遺伝的変異が､他地域のものよ
りはるかに高いことである(Savolainenetal,2002)0
図1.AはDNA交雑法によるイヌ科の種の近縁関係｡BはミトコンドリアDNA2001塩基対(チトクロー ム遺伝子)によるイヌ近縁
種の遠近関係.Cはイヌ(D)､オオカミ(W)とコヨー テの関係(mtDNAコントロー ル領域による)(vila,etaJ.1999)
5表1.オオカミの亜種およびアジア,ヨー ロッパ犬種における赤血球ガングリオシドモノオキシゲナーゼ(Gmo),赤血球エステラー ゼ2
･(Es-2)および赤血球ヘモグロビン(Hb)の多型を支配する遺伝子の頻度(田名部.1998:Tanabeet.al,1999)
Gma Es-2 Hb
Gmoa Gmog Es-2P Es_2S HbA HbB
ヨー ロッパオオカミ(Canslupuslzpus)■1
中国(チョウセン)オオカミ(Cantslupuschanco)+2
インドオオカミ(Cants/upuspallPeS)*3
ニューギニアシンギングドッグ(camsfamllarlShalstroml)'4
ヨー ロッパ犬種 19品種
モンゴル犬種 2品種1集団
韓国犬種 2品種1集団
日本犬種 8品種15集団
台湾在来犬種 4集団
バングラディッシュ在来犬集団
9 1.000 0000 0,000
16 0.707 0.293 0.707
6 1.000 0.000 0.000
5 1000 0000 0.000
848 1000 0000 0.164
302 0.953 0.047 0.867
394 0.555 0.445 0.598
I,798 0.860 0.140 0.432
144 0.948 0,052 0.187
60 0.929 0.071 0.000
1.000 0.000 1.000
0293 0,875 0.125
1000 0.000 1.000
1.000 0.000 1000
0836 0.030 0970
0133 0.998 0002
0402 0,827 0.]73
0.568 0.193 0.807
0813 0.000 LOOO
1000 0.000 1.000
'lユーゴスラビア原産,*2外モンゴル産.'3アフガニスタン嵐 *4ニュー ギニアで再野生化した犬群
この見解は､筆者等が調べたタンパク質多型を
支配する遺伝子頻度の違いからも支持される (衣
1)｡モンゴルで採血された中国 (チ ョウセン)
オオカミは最も多型に富んでいる｡ 東アジアのイ
ヌに特異的に見出されるGmog (赤血球ガングリ
オシドモノオキシゲナーゼ g遺伝子)､また東ア
ジアのイヌでヨーロッパ犬品種に比べはるか高い
頻度で見出されるEs-2F (赤血球エステラーゼ-2,F
遺伝子)やHbA (ヘモグロビンA遺伝子)は中国
オオカミにのみ認められる (田名部,1998;Tanabe
etal,1999).
mtDNAからの情報は母系からの系統を探るの
によいが､父系からの系統は採れない｡その点マ
イクロサテライトDNAの塩基配列は父母両系を
含めた系統を探るのに適 している｡ 最近のParker
etal(2004)のオオカミ及び85品種のイヌのマイ
クロサテライトDNAの成績 もイヌの東アジア起
源説を支持する｡ これを見るとオオカミと近縁の
イヌは中国のイヌ (チャイニーズシヤーペイ チ
ャウチャウ)や日本犬 (シバイヌ 秋田)やアフ
リカコンゴの唯一の犬バセンジー､東シベリアか
らかなり前にアメリカに入ったと考えられている
シベリアンハスキー アラスカンマラミューとで
ある｡ 他の多くのヨーロッパ起原の品種はその後
に成立した (図2)｡
4.近年におけるイヌの品種の成立
乗アジアで中国オオカミから家畜化されたイヌ
はヒトの移動に伴って世界中にひろがった｡この
過程でその他のオオカミ亜種との混血も当然あっ
たと推定される (savolainenetal,2002)｡ 一部は
オーストラリアに入り再野生化してデインゴとな
った｡アメリカにはベーリング海が､大陸を分け
る前にアメリカ原住民 (アメリンド)の移動に伴
って入った (Leonandelal,2002)｡ イヌの分散の
推定される移動経路を図3に示した｡
家畜となったイヌの当初の主な用途は警戒用で
あり､次いで狩猟の助手としての役割であった｡
ヨーヨツパを含む西ユーラシアでは､ウシ ヒツ
ジ ヤギなど草食の反袈動物を家畜化した後､草
を求めて移動する遊牧が始まった｡この際､家畜
群を統御する助手としての役割がイヌに求められ
た｡この用途のために牧羊犬 (ウシも含むので牧
畜犬の方がより適切な表現)が出現 した｡その後
ヒトが都市や農村などに定着生活が進むに従っ
て､特定の用途の獣猟犬品種 (各種ハウンド･各
種テリアなど)および鳥猟犬品種 (ポインター
セッター レトリーバーなど)が出現 し軍用犬
(ジャーマンシェパー ドドッグ)やマステフは比
較 的後 になって出現 した と考 え られてい る
(parkeretal,2004).
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図2.マイクロサテライトDNA塩基配列によるオオカミと85品種のイヌの系統樹(parkereJα7,2004)
6図3.新しいミトコンドリアDNAのデータから推定されたイヌの家畜化の場所(東アジア)とその後の推定される
イヌの移動経路(田名部,2003)
近年､イヌはヨーロッパ ･アメリカ ･日本など
先進国では､特定の用途の使役犬として用いられ
るのではなく､ヒトと共に生活する家庭犬として
飼育されるようになって来ている｡ そしてヒトに
精神的な安らぎを与えることが目的となった｡ そ
してその名称もペットからコンパニオンアニマル
と呼ばれるようになって来ている｡ 日本では2004
年の飼育数は1,200万頭に達 した｡従って他のイ
ヌや家族外のヒトに対 して攻撃性の低い品種 (鳥
猟犬のラブラ ドー ルレットリーバ- ゴールデン
レットリーバーなど)が好まれるようになって来
た｡ しかしある程度攻撃性が強くないと番犬とし
てあまり役立たない｡そこで行襲性と従順性を合
わせもつ牧羊犬品種 (コリー シェットランドシ
ープドッグ ウェルシュコ-ギーなど)も多く飼
育されている｡ より攻撃性が強く､飼い主以外の
ヒトに容易に馴れない品種 (多くの獣猟犬や日本
犬品種もこのグループに属する)は番犬としては
より適しており､主に番犬に適した家庭犬として､
このようなイヌの飼育を希望しているヒトには適
しているであろう (田名部 ･山崎,2001;田名部,
2002)｡
イヌの行動特性の分子遺伝学的研究も始められ
ている｡ イヌの ドーパ ミン受容体 D4遺伝子
(DRD4)の多型には品種差がみられ､原産地に
よる差もあるが､イヌの行動特性との関係が指摘
された (Nimietal,1999,2001)｡対立遺伝子498
の頻度はイヌの行襲性の強さと正の相関 (+0.5)
がある｡ また549の頻度とも正の相関があるが､
これはヒトへのなつきやすさとは逆に高い負の相
関 (-0.5)が示された (井上 ･村山ら,2002)｡
DRD4Exon(Ⅲ)多型の遺伝子頻度によってイヌ
23品種の系統が調べられた (図4)｡これを見る
と､グループBのものは攻撃性が強く､グループ
Aのものは逆にヒトに対する柔順性即ち飼い主や
他人に対するなつきやすさが高い傾向にある｡ こ
の系統樹には行動性による選抜の効果も認められ
るものの､日本犬品種や､中国起原のシーズ-な
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図4.近隣結合法によるDRD4エクソンⅢの塩基配列
のイヌ23品種の系統樹(Itoetal,2004)
7どはヨーロッパ原産の品種 と異なっている｡ 束シ
ベリア起原 と考えられるシベ リアンハスキーと英
国辺方地域のウェルシュコ-ギーペ ンブローク
ウェス トハイランドホワイ トテリアなどの関係が
近 くいずれ もBグループに属 している (Itoetal,
2004)｡このような行動性に関係する形質は､ヒ
トによる用途に適するような選抜効果のある形質
なので､それを支配する遺伝子にも選抜の効果 も
あったと考えられる｡ 選抜に対 して中立である､
タンパク質多型､mtDNA､サテライ トDNA配列
から得 られる系統樹 とは若干異なることはあ りう
る｡
5.日本犬の成立の過程
現在 骨 が発 見 されて ､ 日本 犬 は縄 文 時代
(12,000-2,300年前)に日本列島に入って来た縄
文人である｡ 縄文人は家畜 としてはイヌしか持っ
ていなかった｡イヌは狩猟の助手 として大切にあ
っかわれ､丁寧に埋葬されている｡
日本列島にはその前の3万年以上前にヒト (岩
宿時代人)が北方から入っているが､彼等の骨は
発 見 され てい ない し､時代 もイヌの家畜化
(15,000-20,000年前)よりはるか前なのでイヌは
連れて来なかったに違いない｡
弥生時代 (2,300-1,700年前)に新 しい渡来民
が朝鮮半島を経て日本列島に入って来た｡この渡
来は古墳時代 (1,700-1,500年前)にも続いた｡
彼等は日本に水田稲作やウシ ウマなどの家畜
をもたらしたが､食犬の習慣をもっていた｡ この
習慣は飛鳥時代以降しだいに廃れたが､これは日
本人が古来か ら血 を穣れとしてさらったことと､
殺生を禁ずる仏教の渡来普及が関係 したと考えら
れる｡ 日本犬は古 く入ったと考えられるイヌと､
新 しく (弥生 ･古墳時代)に入ったと考えられる
イヌでは遺伝子構成が異なっていることが血液タ
ンパク質多型の分析 (Tanabeetal,1991,1999;田
名部,2004)､東アジア犬に独特な赤血球高カリウ
ム (HK)突然変異の頻度 (Fujiseetal,1997)､マ
イクロサテライ トDNAの塩基配列 (Kimetal,
2001)などによって明らかになった｡古 くから入
ったイヌは縄文人によってもたらされ､新 しいイ
ヌは弥生人やその後の朝鮮半島からの渡来民によ
って入って来た｡そして両者の混血が起こったが
この混血は北海道や琉球列島ではあまり起こらな
かったと推定された｡16種の血液蛋白の多型から
求めた日本やアジア､ヨーロッパの53品種 (地方
在来種を含む)の遺伝的距離を主成分分析 した散
布図を図 5に示 した｡
北海遭犬 19 琉球犬 (山原系)
2 秋田犬
3 甲斐犬
4 紀州犬
5 四国犬
6 山陰柴犬
7 信州柴犬
8 美濃柴犬
9 柴犬保存会系柴犬
10 三河犬
目 種子島犬群
12 屋久島犬群
13 奄美大島犬群
20 琉球犬 (石壇素)
21 珍鳥犬
22 サブサリ
23 済州島大群
24 台湾在来犬群
25 バングラデシュ在来犬群
26 テン
27 バグ
28 チャウチャウ
29 ペキニーズ
30 ポインター
31 マルチーズ
14 西表島犬群 32 ボクサー
15 三重実猟犬 (志摩) 33 ジャー マンシェパードドッグ
16 三重奏猟犬 (南島) 34 シェットランドシープドック
17 対馬犬群 35 ビーゲル
18 壱岐犬群 36 ポメラニアン
37 プードル
38 ドー ベルマンビンシェル
39 コリー
40 ダックスフンド
41 ヨー クシャテリア
42 ダルメシアン
43 コツカースパニエル
44 イングリッシュセッター
45 日本スピッツ
46 中央アジアオフチャルカ
47 コー カサスオフチャルカ
48 ライカ
49 エスキモー犬
50 シベリアンハスキー
51 北サハリン在来犬群
52 モンゴル在来犬群 (モンゴル)
53 モンゴル在来犬群 (タイガ)
図5.分散共分散行列を用いた主成分分析による53犬種の2次元散布図(Tanabeetal,1999)
()中の数字は全分散への寄与率を示すO
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6.感染モービリウイルス(ジステンパーウイルス)
の構造からのヒト イヌ ウシの関係の考察
近年DNA塩基配列を調べる事ができるように
なって人畜への感染症のいろいろな病原体ウイル
スの分子的な系統を調べることが可能となって来
た (Diamond,1997;Tanabe,ユool)｡
イヌの重大な感染症であるジステンパーを起こ
すモービリウイルス (mobilivirus)の系統はヒト
とイヌを含む他の動物種との関係を探る手段とな
る (図6)｡牛疫 (リンダペスト)はウシにおけ
EvoLutionandphyLogenyofmorbilivirusgroup
Catacean(do]phin)distempervirus
図6.モービリウイルス(ジステンパーウイルス)の枝分れ図
(Blixenkrone-Moler,etal,1992,1994から作成)
る重大な感染症であるが､このウイルスからヒト
に麻疹 (はしか)ウイルスが派生 した｡構造から
推定 して5,000-5,500年前に分岐 したと考えられ
るので､その頃かそれ以前にウシからヒトに感染
したようである｡ イヌジステンパーウイルスの分
岐はこれより早いと考えられている (Norrbyet
al,1985;Blixenkrone-Moleretal,1992)｡なお現
在のウイルスはウシ イヌ ヒトの種間では相互に
感染 しないように変わった｡ 近年アザラシなど裂
脚亜目にも､ジステンパーウイルスの感染がわか
ったが､このウイルスの構造は､イヌのものに近
いが異なっている｡ 恐 らくアザラシは陸にも上が
るので昔イヌから感染したと推定されるが経路は
不明である (Sharmaetal,1992;BliXenkrone-
Moleretal,1994)｡またイルカや､他のクジラ類
にも､他のいずれのものとも異なるが､保存され
ている構造部分からモービリウイルスであること
が知られた (Blixenkrone-Moleretal,1994)ウイ
ルスが発見された｡比較的最近､ライオンやネコ
科の種にもジステンパーウイルスがいることがわ
かったが､これはイヌから感染 したもので同じウ
イルスであることがわかった (Roelke-Parkeretal,
1996)｡
スペイン人がインカ帝国を亡ぼした頃 (1532)
にアメリカ原住民は15,000年位前にユーラシア大
陸からアメリカに入ったため､イヌ以外旧世界
(アフロユーラシア大陸)でできた家畜 (ウシ ウ
マ ブタ ヒツジ ヤギなど)を持っていなかった｡
そのため天然痘､麻疹 (はしか)､インフルエン
ザに対する免疫がなく感染による大量死をまねい
た｡そして､それが戦における重要な敗因となっ
たとされている (Diamond,1997)｡
また日本では､日本在来犬はジステンパーに対
する免疫を持っておらず､明治維新以降輸入され
た西洋犬から感染が広が り､野犬を介して日本オ
オカミの絶滅に導いた大きな原因となったとされ
ている｡ これは日本に入った頃 (古墳時代の終 り
頃か)まで東アジアのイヌがジステンパーに感染
していなかったらしいことを示 し､束アジアでは
西ユーラシアのようにイヌとウシの接触が少なか
ったことを示すのかもしれないが､これらについ
ては推定にすぎず､今後さらに解明する必要であ
る｡
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